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РЕЗЮМЕ 


Мигрирующих НОЧЬЮ ПТИЦ наблюдали С ПОМОЩЬЮ электронно-оптической системы регистрации. Из потока 
ночных мигрантов певчих дроздов выделяли на основе линейных размеров, рисунка полета и фенологиче- 
ских данных. Воздушная скорость полета дроздов варьирует в зависимости от направления и скорости ветра: 
при увеличении встречной компоненты ветра она увеличивается относительно своего значения при штиле, а 
при увеличении попутной компоненты ветра — уменьшается. Воздушная скорость дроздов, летящих мигра- 
ционным полетом, пропорциональна эффективной частоте взмахов, рассчитанной ДЛЯ серий взмахов и пауз 
между ними. При этом в условиях полета при разных ветрах птицы поддерживают оптимальную физиологи- 
ческую частоту взмахов в узком диапазоне, а изменяют свою воздушную скорость преимущественно за счет 
длительности инерционной фазы полета. Воздушная скорость мигрирующих осенью певчих дроздов в наи- 
большей степени соответствует теоретически ожидаемой скорости, при которой энергетическая стоимость 
полета минимальна. 
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ABSTRACT 


Nocturnally migrating birds were observed with Electronic-optical system for registration. The Song Thrushes 
have been distinguished among the nocturnal migrants by the linear size, wing-beat pattern and phonological data. 
The airspeed of the thrushes varies depending on wind direction and velocity. It increases with increasing head- 
wind component relative to its value in calm air and decreases with increasing tail-wind component. The air speed 
of the migratory flight in thrushes is proportional to an effective wing-beat frequency calculated for the flapping 
phases and pauses between them. Under different wind conditions the birds maintain optimal physiological wing 
beat frequency within rather narrow range but vary their airspeed by duration of inertial phases of flight. The ob- 
served airspeeds of the Song Thrushes were close to the theoretically predicted maximum range speed indicating 
energy-selected migration strategy in autumn. 
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Скорость полета певчего дрозда 


ВВЕДЕНИЕ 


Скорость полета относительно земли, а также 
скорость полета относительно воздуха (или воз- 
душная скорость) являются базовыми динами- 
ческими характеристиками полета птиц (Norberg 
1990; Pennycuick 2008). Это — одни изтех величин, 
на основе которых складываются наши представ- 
ления о времени и энергии, которые необходимы 
птицам различных видов для совершения сезон- 
ных миграций (Alerstam 1990; Hedenstróm and 
Alerstam 1995; Alerstam and Hedenstróm 1998). 
Скорость полета относительно земли определя- 
ется воздушной скоростью птицы и скоростью 
ветра с учетом его направления по отношению к 
курсу, выбранному птицей. Согласно лунным и 
радарным наблюдениям, миграция происходит не 
только при попутных, но и при боковых и встреч- 
ных ветрах (Richardson 1978, 1990; Bolshakov et 
al 2002; Liechti 2006; Baushev and Sinelschikova 
2007). Предполагается, что у птиц существуют 
определенные поведенческие и физиологические 
адаптации, которые позволяют оптимизировать 
временные и энергетические затраты во время 
миграции при разных ветровых условиях, в 
частности за счет вариации воздушной скорости 
(Liechti et al. 1994; Liechti 1995; Hedenstróm and 
Alerstam 1995; Liechti and Bruderer 1998; Alerstam 
and Hedenstróm 1998). Радарные наблюдения 
потока птиц, состоящего из десятков видов, B 
целом показали, что при попутных ветрах птицы 
замедляют скорость полета относительно воздуха, 
а при встречных — воздушная скорость птиц уве- 
личивается (Bloch and Bruderer 1982; Liechti 1995; 
Hedenstróm et al. 2002). 

Для радарных наблюдений миграции птиц 
существует проблема видового распознавания и 
даже выделения узких систематических групп. 
Максимально возможная дифференциация по- 
тока, которая была достигнута, опираясь на един- 
ственный критерий (частоту взмахов крыльями), 
это — выделение размерных классов: мелкие, 
средние и крупные воробьиные птицы, мелкие 
кулики и крупные водоплавающие птицы (Liechti 
et al. 1995; Stark 1996; Schmaljohann et al. 2008). 
Ведущие специалисты в области радарной орни- 
тологии признают, что видовое распознавание 
птиц этим методом невозможно (Liechti 2007), 
за исключением отдельных случаев, когда виды 
имеют специфические характеристики полета, 


13 


как например, стрижи, идентифицированные 
по рисунку полета и частоте взмахов крыльями 
(Backman and Alerstam 2001; Henningsson et al. 
2009; Karlsson et al. 2010). 

Ha видовом уровне оценки скорости полета 
получены преимущественно для дневных ми- 
грантов, чьё видовое опознавание возможно с 
помощью бинокля или телескопа (Bruderer and 
Boldt 2001), а также птиц известных видов, по- 
меченных геолокаторами (Klaassen et al. 2011). У 
ночных мигрантов, в первую очередь воробьиных, 
скорость полета измеряли экспериментально в 
аэродинамических туннелях (Bruderer et al. 2001; 
Videler 2005; Hedenstróm et al. 2006), y выпущен- 
ных и прослеженных C помощью радара птиц 
(Griffiths 1970; Bruderer and Boldt 2001), а также 
с помощью телеметрического прослеживания у 
мигрирующих птиц, помеченных радиопередат- 
чиками (Cochran and Wikelski 2005; Cochran et 
al. 2008). Как отмечают сами авторы, в таких си- 
туациях поведение птиц могло быть не типичным 
для свободного миграционного полета. Напри- 
мер, воздушная скорость у выпущенных птиц, по 
всей вероятности, была меньше, чем у птиц, летя- 
щих миграционным полетом (Bruderer and Boldt 
2001). Кроме того, выборки протестированных 
птиц были малы. 

Применение новых технических разрабо- 
ток, таких как электронно-оптическая система 
(Vorotkov et al. 2009; Bolshakov et al. 2010), и 
комплекса методов изучения ночной миграции 
(Bolshakov et al. 2002) позволило получать харак- 
теристики естественного ночного миграционного 
полета для определенных систематических групп 
птиц, а в редких случаях — отдельных видов, в 
частности певчего дрозда (Turdus philomelos C.L. 
Brehm, 1831). Это — скорость полета относитель- 
но земли и воздуха, высота, направление полета и 
ориентация оси тела, частота взмахов крыльями 
и продолжительность пауз между сериями взма- 
хов. Анализ динамических характеристик полета, 
полученных для определенного вида на статисти- 
чески репрезентативном материале, дает возмож- 
ность ясно представить, какие поведенческие и 
физиологические адаптации способствуют мигра- 
ции при разных ветровых условиях. В настоящей 
работе мы рассматриваем следующие вопросы: 1) 
каков диапазон скоростей полета относительно 
земли и воздуха у мигрирующих осенью певчих 
дроздов; 2) как изменяется воздушная скорость в 
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зависимости от направления и скорости ветра; 3) 
за счет каких кинематических характеристик пти- 
цы контролируют и изменяют свою воздушную 
скорость? 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Материал собран на Куршской косе Балтий- 
ского моря на биологической станции «Рыба- 
чий» ЗИН РАН (55°12’c.m., 20°46”в.д.) в сентя- 
бре-октябре 2008—2010 гг. Для сбора материала 
использовали электронно-оптическую систему 
регистрации летящих ночью птиц (ЭОС). Это 
оборудование разработано совместно сотрудни- 
ками биологической станции «Рыбачий» ЗИН 
РАН и Пулковской обсерватории ГАО РАН. 
Подробное техническое описание и возможности 
метода были опубликованы ранее (Vorotkov et 
al. 2009; Sinelschikova et al. 2009; Bolshakov et al. 
2010). ЭОС позволяет в мониторинговом режиме 
получать изображения летящих ночью птиц на 
высоте от 100 до 700-1000 м (в зависимости от 
размера птицы) при подсветке узким лучом (5°) 
белого света. Как результат наблюдений были 
получены основные характеристики полета для 
каждой зарегистрированной птицы: высота по- 
лета, линейные размеры (размах крыльев, длина 
тела), направление движения (азимут полета), 
ориентация оси тела (линия XBOCT—TOJIOBA), CKO- 
рость полета относительно земли, частота взмахов 
крыльями, количество взмахов в каждом цикле, 
продолжительность паузы между циклами взма- 
XOB, характер траектории движения. 

Поскольку мы претендовали на получение 
характеристик полета на видовом уровне, а видо- 
вая идентификация птиц в темноте затруднена, 
то отбор материала имел свою специфику и был 
очень строгим. Критериями для выделения пев- 
чих дроздов являлись рисунок полета, типичный 
для воробьиных птиц, т.е. чередование циклов 
взмахов крыльями и пауз между ними; соот- 
ветствующие размерные характеристики (длина 
тела и размах крыльев); фенологические данные. 
Высокие требования предъявляли к качеству 
полученных изображений птиц. Для анализа 
были отобраны только те птицы, которые имели 
прямую траекторию полета длиной не менее 15 м, 
четкие очертания силуэта, а рисунок чередования 
взмахов и пауз был хорошо виден (Рис. 1). От- 
дельные ночи с высокой влажностью воздуха или 
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Рис. 1. Образец трека воробьиной птицы, идентифицирован- 
ной как певчий дрозд по линейным размерам, рисунку полета 
и фенологическим данным. А — сегментированный трек, полу- 
ченный с помощью длиннофокусного объектива, показыва- 
ющий отдельные силуэты птицы; В — несегментированный 
трек той же птицы, полученный с помощью широкоугольного 
объектива. WB — циклы взмахов крыльями, P — паузы между 
отдельными циклами взмахов крыльями. Утолщения на не- 
сегментированном треке соответствуют стадии раскрытия 
крыльев. 


Fig. 1. The sampling track of the passerine bird identified as the 
Song Thrush by the linear size, wing-beat pattern and phonologi- 
cal data. A — the track chopped into sequential silhouettes received 
on the long-focus objective lens; В — the track of the same bird 
received on the wide-angle objective lens. WB — wing-beat cycles; 
P — pauses between the cycles. Bulbs on the nonsegmented track 
correspond to the position of the open wings. 


плотной низкой облачностью, когда наблюдалась 
явная реакция птиц на свет прожекторов системы 
подсветки (Bolshakov et al. 2013), были исключе- 
ны из анализа. 

Выделение группы «крупных воробъиных 
птиц» с помощью ЭОС из общего миграционного 
потока по размерным параметрам и характеру 
полета не представляло сложности. Благодаря 
предшествующим многолетним исследованиям 
миграции птиц на Куршской косе комплексом ме- 
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тодов (Bolshakov et al. 2002, 2010) известно, что в 
период осенней миграции эта группа представле- 
на в основном дроздами и полевым жаворонком. 
Размеры тела певчего дрозда (длина тела — 19—24 
см, размах крыльев — 33—38 см) и белобровика 
(длина тела — 19-21 см, размах крыльев — 33— 
37 см) практически перекрываются. Однако дан- 
ные по фенологии ночной миграции (Bolshakov et 
al. 2002) и отловы на остановках показывают, что 
мигрирующие белобровики (Т. iliacus Linnaeus, 
1766) появляются на Куршской косе в заметном 
количестве не ранее 5 октября, а в отдельные 
годы — даже после 20 октября. При этом за 45 
лет отлова дроздов большими ловушками сроки 
осеннего пролета певчего дрозда не изменились, 
а белобровика — достоверно изменились даже на 
более поздние (Sinelschikova and Sokolov 2004). 
Начиная с 90-х годов XX века первые 5% бело- 
бровиков отлавливают между 10 и 20 октября. В 
течение сентября и первой декады октября певчие 
дрозды составляют на остановках 100% и 96% со- 
ответственно (Bolshakov et al. 2010). 

Представители других видов рода Turdus 
Linnaeus, 1758 начинают мигрировать не ранее 
2-й декады октября. По сравнению с певчим дроз- 
дом и белобровиком, эти птицы заметно крупнее. 
Длина тела черного дрозда (Т. merula Linnaeus, 
1758) — 22-27 см, размах крыльев — 37—44 см. 
Кроме того, черные дрозды легко отличаются 
по темной окраске силуэта. Во второй и третьей 
декадах октября (и не каждый год) происходит 
миграция крупных дроздов: рябинника (Т. pilaris 
Linnaeus, 1758; длина тела — 22-26 cM, размах 
крыльев — 40—46 см) и малочисленных деряб (T. 
viscivorus Linnaeus, 1758; длина тела — 24—28 см, 
размах крыльев — 44—49 см). Размах крыльев 
дроздов этих видов и певчего дрозда практически 
не перекрывается даже с учетом 5% ошибки из- 
мерения у птиц, летящих выше 500 м (Bolshakov 
et al. 2010). 

Также в октябре происходит заметная ночная 
миграция полевых жаворонков (Alauda arvensis 
Linnaeus, 1758), размеры которых несколько 
меньше, чем певчего дрозда и белобровика (дли- 
на тела — 15-19 см, размах крыльев — 30-38 см). 
Единственным надежным признаком, позволяю- 
щим определять этих птиц, является отношение 
размаха крыльев к длине тела (в среднем 2.0). 
У мелких дроздов этот показатель ниже, около 
1.6-1.7. 
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Таким образом, к певчим дроздам были orHe- 
сены крупные воробьиные птицы, которые были 
отмечены с сентября по первую декаду октября, 
имеющие длину тела 20—24 см и размах крыльев 
32-38 см; соотношение размаха крыльев к длине 
тела не более 1.7 (Bolshakov et al. 2010). Среди 
птиц, отобранных по таким критериям, представи- 
тели других видов могли составлять не более 5%. В 
итоге за три осенних сезона 2008—2010 rr. с помо- 
щью ЭОС были зарегистрированы 7000 птиц; как 
дрозды опознаны 2774 птицы. Из них 963 птицы 
полностью удовлетворяли вышеперечисленным 
требованиям и были отнесены к певчему дрозду. 

Скорость полета птиц относительно земли 
рассчитывали по известному угловому смещению 
объекта за известный промежуток времени, исхо- 
дя из определенной высоты полета птицы. Высоту 
определяли по параллаксу, когда птиц регистри- 
ровали на двух оптических каналах с известным 
базовым расстоянием. Для расчета воздушной 
скорости использовали собственные измерения 
ветрового профиля на высоте до 700-1000 м 
(обычно 3 измерения в течение ночи). Согласно 
разработанной методике (Bolshakov et al. 2010) 
проводили гидирование (прослеживание) полу- 
прозрачного латексного шара, наполненного 
гелием, с укрепленным внутри миниатюрным 
светодиодом. На основе последующего расчета 
пространственных координат шара с определен- 
ной периодичностью вычисляли направление и 
скорость ветра на соответствующих высотах. 

В качестве параметра для оценки влияния 
ветра на воздушную скорость дроздов был ис- 
пользован попутный компонент ветра. Попутный 
компонент – произведение скорости ветра и коси- 
нуса угла между попутным (для летящей птицы) 
направлением ветра и фактическим в момент 
наблюдения. Зависимость воздушной скорости 
от попутного компонента ветра оказалась нели- 
нейной, и аппроксимация была проведена функ- 
цией обратной зависимости. Функция имеет вид: 
y=atb/(xtc), где коэффициент а – асимптотиче- 
ское значение, к которому стремится воздушная 
скорость при увеличении попутного компонента, 
а второе слагаемое – приращение воздушной ско- 
рости при соответствующем значении попутного 
компонента, где Ь – коэффициент пропорцио- 
нальности, отражающий степень влияния попут- 
ного компонента, с – максимально возможное 
значение попутного компонента. 
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Полученные значения воздушной скорости 
не приводили к их эквивалентному значению на 
уровне моря (Pennycuick 2008; Bruderer and Boldt 
2001), т.к. диапазон высот, в котором преимуще- 
ственно наблюдали мигрирующих дроздов, был 
небольшой — от 200 до 600 м. Изменение плот- 
ности воздуха в этом диапазоне высот несуще- 
ственно. 

Для оценки возможных способов регуляции 
воздушной скорости птицами были рассмотре- 
ны некоторые кинематические характеристики 
полета. Рисунок полета дроздов как типичных 
воробьиных, как правило, представляет собой 
чередование циклов взмахов и пауз между ними 
(Рис. 1). Амплитуду, интенсивность и продолжи- 
тельность отдельных взмахов мы не измеряли, 
а рассмотрели только зависимость воздушной 
скорости от трех параметров: физиологической 
и эффективной частот взмахов, а также от про- 
должительности пауз между циклами взмахов. 
Физиологическая частота, также просто называ- 
емая частотой взмахов крыльями (Bruderer et al. 
2001) или действительной частотой (Cochran et al. 
2008), рассматривалась только для периода актив- 
ной фазы машущего полета (паузы исключены). В 
отличие от физиологической частоты эффектив- 
ную частоту рассчитывали как число взмахов за 
измеренный промежуток времени, включающий 
как циклы взмахов, так и паузы между ними 
(Bruderer et al. 2001; Cochran et al. 2008). При этом 
выбирали одинаковое количество циклов взмахов 
и пауз, не менее двух каждое. 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


Скорость полета относительно земли и воз- 
душная скорость. Полученные значения скорости 
полета относительно земли при разных ветрах ва- 
рьировали в пределах 6-7 крат, от 5 до 32 м/с (Рис. 
2). Поскольку осенью при попутных ветрах проле- 
тает 68% дроздов, а при встречных — 32% (Baushev 
and Sinelschikova 2007), распределение скоростей 
полета относительно земли асимметрично. Меди- 
анное значение скорости полета певчих дроздов 
составило 17.6 м/с (п = 963 птиц), при этом 70% 
птиц пролетали при скоростях от 11 до 24 м/с. 

Среднее значение воздушной скорости со- 
ставило 14.2 м/с (SD = 3.1, п = 963). По нашим 
оценкам воздушная скорость певчих дроздов ва- 
рьирует в 4 кратном диапазоне от 6 до 24 м/с, а 
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70% птиц пролетает в достаточно узком диапазоне 
воздушных скоростей — от 11 до 17.5 м/с. 

Зависимость воздушной скорости дроздов от 
направления и скорости ветра. Генеральное на- 
правление ночного пролета дроздов на Куршской 
косе, полученное лунным методом при штилевых 
ветрах, составило 218°, среднее направление - 222° 
(Bolshakov et al. 2002), а среднее направление на 
регион зимовки по данным кольцевания у молодых 
и взрослых певчих дроздов — 223° (Payevsky et al. 
2005), поэтому для дроздов, летящих осенью через 
юго-восточную Прибалтику, попутными являются 
северо-восточные ветра направлением 35—45°. 

Зависимость воздушной скорости полета дроз- 
дов от скорости ветра с учетом его направления, 
т.е. попутного компонента представлена на Рис. 
3. Результаты регрессионного анализа помещены 
в поясняющих подписях к этому рисунку. Хотя 
около трети птиц пролетало практически при 
штиле (0-2 м/с), явно прослеживается законо- 
мерность: при увеличении скорости попутных ве- 
тров птицы замедляют свою воздушную скорость, 
а при увеличении скорости ветров со встречной 
компонентой, наоборот увеличивают воздушную 
скорость (Р = 0.0002) (сплошная линия 1 на Рис. 
3). При этом функция обратной зависимости, по 
которой проводилась аппроксимация, в итоге 
имела вид: у=13.3+12.8/(х+15), где коэффициент 
13.3 — значение, к которому стремится воздушная 
скорость при увеличении попутного компонента, 
а 15 — максимальное значение попутного компо- 
нента. Две трети птиц пролетали при ветрах с по- 
путной компонентой (пунктирная линия 2 на Рис. 
3), показывая умеренный уровень значимости (Р 
= 0.0061) зависимости воздушной скорости от 
ветра. При ветрах со встречной компонентой про- 
лет выражен не так интенсивно, но именно в этих 
условиях птицы заметно увеличивали свою воз- 
душную скорость (Р < 0.0001) (пунктирная линия 
Зна Puc 3). Приращение воздушной скорости при 
увеличении встречного компонента ветра на 1 м/с 
в диапазоне от —10 до 0 м/с составляет +0.17 м/с, 
а при увеличении попутного компонента на 1 м/с 
в диапазоне от 0 до 13 м/с — 0.05 м/с. 

При сильных встречных ветрах скоростью 
более 10 м/с, сопоставимых с воздушной скоро- 
стью птиц, пролет практически отсутствовал. На 
собранном материале мы не обнаружили увеличе- 
ния воздушной скорости при увеличении значе- 
ния бокового компонента. 
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Puc. 2. Распределение скорости полета певчих дроздов относительно земли и относительно воздуха (воздушной скорости) во вре- 
мя осенней ночной миграции. Пунктирная линия — скорость полета относительно земли; сплошная линия — воздушная скорость. 


Fig. 2. Distribution of ground speed and air speed of the Song Thrushes during autumn nocturnal migration. Dash line — ground speed, 


solid line — air speed. 


Регуляция воздушной скорости. Обнаружен- 
ная зависимость воздушной скорости дроздов от 
скорости и направления ветра предполагает, что 
птицы способны изменять свою воздушную ско- 
рость за счет ряда кинематических параметров. 
Среднее значение физиологической частоты 
взмахов крыльями у певчего дрозда составило 
10.14 Гц (взмахов в секунду) (SD = 1.32, п = 963). 
В 95% доверительном интервале частота взмахов 
изменяется в узком диапазоне от 7.5 до 12.7 Гц. 
Значимой зависимости воздушной скорости по- 
лета от физиологической частоты взмахов обна- 
ружено не было. Графически эта зависимость вы- 
глядит в виде достаточно плотного облака точек, 
поэтому мы рассмотрели зависимость воздушной 


скорости от эффективной частоты взмахов 
(Рис. 3). Физиологическая частота и продолжи- 
тельность пауз не всегда являются взаимозависи- 
мыми величинами (Cochran et al. 2008), однако 
в нашем случае, регрессионный анализ показал 
достаточно сильную их взаимосвязь (К? = 0.31, 
Е = 337.6, п = 751, Р < 0.001): чем короче паузы, 
тем больше физиологическая частота. В отличие 
от физиологической частоты увеличение эффек- 
тивной частоты взмахов вызывает увеличение 
воздушной скорости (Рис. 4). 
Продолжительность пауз между отдельными 
циклами взмахов у певчего дрозда показывает 
большую вариабильность. Среднее значение этого 
показателя 0.26 с (SD = 0.11, n = 902). Связь скоро- 
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Рис. 3. Зависимость воздушной скорости певчих дроздов от скорости ветра с учетом его направления (попутного компонента). 
Результаты регрессионного анализа: линия 1- воздушная скорость во всем диапазоне значений попутного компонента: R?= 0.21, 


Е = 11.3, п = 963, P = 0.0002; линия 2 — воздушная скорость при попутных ветрах: R? 








0.12, Е = 7.4, п = 667, Р = 0.0061; линия 


3 — воздушная скорость при встречных ветрах: К? = 0.08, Е = 21.2, п = 296, P < 0.0001. 


Fig. 3. Air speed of the Song Thrushes in relation to the tail-wind component. Results of regression analysis: line 1 — air speed within the 








integral range of tail-wind component values: R? 


0.21, Е = 11.3, п = 963, P = 0.0002; line 2 — air speed under tailwinds: R?= 0.12, Е = 7.4, 


n = 667, P = 0.0061; line 3 — air speed under headwinds: В? = 0.08, F = 21.2, п = 296, P < 0.0001. 


сти полета и продолжительности паузы очевидна: 
чем длиннее паузы, тем меньше воздушная ско- 
рость птицы (Рис. 5), однако небольшой процент 
вариаций скорости, объясняемый продолжитель- 
ностью паузы, предполагает существование также 
других способов регуляции воздушной скорости. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Осенью дрозды мигрируют при ветрах попут- 
ных и встречных направлений в количественном 
соотношении 2:1 соответственно (Baushev and 
Sinelschikova 2007). В зависимости от ветра ско- 


рость полета дроздов относительно земли может 
как удваиваться, так и уменьшаться в 2 раза по 
сравнению со средней воздушной скоростью, или 
скоростью при штиле. Полученное нами среднее 
значение воздушной скорости (14.2 м/с) в целом 
соответствует значениям, известным по радарным 
наблюдениям в Германии. Значения воздушной 
скорости 51 свободно летевшей птицы, идентифи- 
цированной как певчий дрозд по фенологическим 
данным и частоте взмахов крыльями, варьировали 
в диапазоне от 12.8 до 16.7 м/с при среднем значе- 
нии 14.6 м/с (Stark 1996). Выпущенные и просле- 
женные на радаре певчие дрозды летели с заметно 
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Рис. 4. Зависимость воздушной скорости полета певчего дрозда от эффективной частоты взмахов. Результаты регрессионного 








анализа: В? = 0.14, Е = 8.58, n = 751, = 0.0035. 


Fig. 4. Air speed of the Song Thrushes in relation to the effective wing-beat frequency. 








Results of regression analysis: R? 


меньшей скоростью, от 10 до 15 м/с (в среднем 
12.65 м/с), что, как признают сами авторы, может 
быть артефактом (Bruderer and Boldt 2001). 
Воздушная скорость, как и другие кинемати- 
ческие характеристики полета птиц, определяется 
геометрией крыла, массой летательной мускула- 
туры, массой тела и энергетических запасов, а так- 
же плотностью атмосферы (Rayner 1995; Bruderer 
and Boldt 2001; Norberg 2004; Alerstam et al. 2007; 
Pennycuick 2008). Обнаруженные нами трёх- 
четырёхкратные вариации воздушной скорости у 
дроздов, с одной стороны, могли бы объясняться 
вариациями именно этих характеристик. С другой 
стороны, по экспериментам в аэродинамических 
туннелях с птицами разных видов [ласточками 
(Bruderer et al. 2001; Park et al. 2001), зарянками 
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(Hedenstróm et al. 2006) и стрижами (Henningsson 
et al. 2008)] известно, что в зависимости OT CKO- 
рости воздушного потока одна и та же птица из- 
меняет свою воздушную скорость. На свободно 
летящих птицах [сборной группе воробьиных 
птиц (Bloch and Bruderer 1982, Liechti 1995, 2006) 
и водоплавающих (Hedenstróm et al. 2002)] было 
показано, что при увеличении скорости попут- 
ных ветров птицы замедляют свою воздушную 
скорость, а при увеличении скорости ветров со 
встречной компонентой, наоборот существенно 
увеличивают. Ветрозависимость воздушной ско- 
рости, обнаруженная нами у дроздов, исключает 
возможность интерпретации этого явления как 
эффекта неоднородности группы, когда разные 
по скорости полета виды могут доминировать 
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Рис. 5. Зависимость воздушной скорости полета певчего дрозда от продолжительности паузы между циклами взмахов. Результа- 








ты регрессионного анализа: R? = 0.08, Е 


0.0013. 


в потоке при разных ветрах. Более того, наши 
данные указывают на то, что птицы способны 
оценивать скорость полета относительно земли и 
регулировать ее за счет вариации своей воздуш- 
ной скорости. Системой отсчёта, которая позво- 
ляет это сделать, скорее всего, являются элементы 
ландшафта, которые летящие птицы могут видеть 
даже ночью (Liechti 2006). 

Сложное морфологическое строение летатель- 
ного аппарата позволяет птицам демонстрировать 
разные формы полета и изменять его рисунок в 
зависимости от ситуации. Птицы могут изменять 
воздушную скорость за счет таких кинематиче- 
ских характеристик, как частота взмахов, про- 
должительность пауз между сериями взмахов, 
амплитуда взмаха, степень раскрытия крыла 
во время взмаха и его прижатости к телу в про- 


14.65, п = 902, Р = 0.0013. 
Fig. 5. Air speed of the Song Thrushes in relation to the pause duration. Results of regression analysis: R? 
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межутке между взмахами (Rayner 1985, 1995; 
Norberg 1990; Pennycuick 1996; Bruderer et al. 
2001; Videler 2005; Bruderer et al. 2010). Согласно 
теоретической модели (Pennycuick 1996, 2008) 
частота взмахов определяется массой тела птицы, 
площадью крыла и размахом крыльев. У мелких 
птиц частота взмахов отражает оптимальную 
частоту сокращений мышечных волокон в узком 
диапазоне частот (Rayner 1985; Norberg 2004), по- 
этому вариации воздушной скорости должны осу- 
ществляться преимущественно за счет не физио- 
логической частоты взмахов, а инерционной фазы 
полета, т.е. пауз между циклами взмахов (Каупег 
1985). Рисунок полета певчих дроздов меняется 
в зависимости от направления и скорости ветра 
(Bolshakov et al. 2010). Частота взмахов в незна- 
чительной степени увеличивается при встречной 
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компоненте ветра, когда наблюдается увеличение 
воздушной скорости, а паузы при этом заметно 
уменьшаются. Аналогичная картина наблюдалась 
у американских дроздов (Catharus зрр.), частоту 
взмахов которых регистрировали в течение не- 
скольких часов во время ночного миграционного 
полета (Cochran and Wikelski 2005). У прослежен- 
ных птиц наблюдалась тенденция увеличивать ча- 
стоту взмахов при встречных ветрах и замедлять 
ее при попутных ветрах, однако эта тенденция 
не была статистически значимой. Мы также не 
обнаружили значимой зависимости воздушной 
скорости у дроздов, летящих миграционным по- 
летом, от физиологической частоты взмахов. 
Вариации воздушной скорости достаточно 
хорошо объясняются эффективной частотой 
взмахов (рассчитанной как для серий взмахов, 
так и для пауз между ними). В эксперименталь- 
ной работе, проведенной на ласточках, связь воз- 
душной скорости и эффективной частоты имела 
четкую О-образную форму (Bruderer et al. 2001). 
Птицам, тестируемым в аэродинамическом TOH- 
неле, искусственно создавали условия полета при 
очень низких и высоких воздушных скоростях, 
когда частота взмахов существенно возрастала в 
обоих случаях. Для летящих миграционным по- 
летом дроздов низкие скорости не типичны, по- 
этому связь воздушной скорости и эффективной 
частоты взмахов имела вид не параболической, 
а линейной зависимости. Эффективная частота 
варьирует в достаточно IIIHDOKOM диапазоне, давая 
птицам возможность поддерживать оптимальную 
физиологическую частоту и изменять скорость 
преимущественно за счет пауз (Каупег 1985, 1995; 
Cochran et al. 2008). В целом нельзя He согласить- 
ся с предположением Райнера (Rayner 1985), что 
продолжительность инерционной фазы полета 
является важным регулятором воздушной ско- 
рости у мелких птиц. Тем не менее, наши данные 
показали, что длительность пауз объясняет лишь 
небольшую долю вариаций воздушной скорости, 
поэтому объяснять наблюдаемое явление только 
длиной пауз явно было бы не корректно. Полет 
птиц — достаточно сложное явление, чтобы его 
скорость могла регулироваться одним параметром. 
На наш взгляд, представляет интерес интерпре- 
тация реально наблюдаемых значений воздушной 
скорости с позиции оптимизации временных и 
энергетических затрат, связанных с миграцией. 
Согласно теории оптимальной миграции (Alerstam 
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and Lindstróm 1990; Hedensróm and Alerstam 1995; 
Alerstam and Hedensróm 1998) скорость полета ми- 
грирующей птицы B целом отражает одну из двух 
стратегий: 1) минимизация общих энергетических 
затрат на миграцию, или 2) минимизация общей 
продолжительности миграции. В первом случае 
воздушная скорость птицы будет стремиться к наи- 
более экономичной скорости полета с точки зрения 
транспорта дополнительной массы накопленных 
энергетических запасов, когда при данном запасе 
энергии птица будет пролетать максимальную 
дистанцию (Pennycuick 1968, 2008; Hedensróm 
and Alerstam 1995). Скорости, близкие к наиболее 
экономичным, наблюдали у птиц разных видов 
во время осенней миграции (Alerstam 1981; Wege 
and Raveling 1984; Rayner 1985; Bruderer and Bold 
2001). Для певчего дрозда теоретически ожидаемое 
значение скорости наиболее экономичного полета, 
рассчитанное по программе Колина Пенникуика 
Flight 1.24 (Pennycuick 2008) (http://www.bio. 
bristol.ac.uk/people/pennycuick.htm) составило 
17.6 м/с при штиле. Наши оценки воздушной ско- 
рости близки и даже чуть меньше этого значения. 
В альтернативном случае, если бы оптимальной 
стратегией являлась экономия времени, то ско- 
рость полета дроздов превышала бы указанное 
значение (Hedensróm and Alerstam 1995; Alerstam 
2000; Henningsson et al. 2009). Наиболее эконо- 
мичная скорость полета является ветрозависимой 
величиной (Hedensróm et al. 2002). Аналогично 
наблюдаемой реальной воздушной скорости она 
увеличивается при увеличении встречной ком- 
поненты ветра. Таким образом, полученные нами 
скоростные характеристики полета певчего дрозда 
при разных ветровых условиях показали, что во 
время осеннего пролета птицы стремятся сокра- 
тить энергетическую стоимость миграции за счет 
наиболее экономичного полета. Остается вопрос, 
могут ли действительно певчие дрозды развивать 
большие воздушные скорости во время весенней 
миграции, когда, согласно предположению швед- 
ских орнитологов, оптимальной стратегией явля- 
ется минимизации продолжительности миграции? 
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